Fit, efficiency, and biology: Some thoughts on judging food web models by Petchey, O.L. et al.
This is a repository copy of Fit, efficiency, and biology: Some thoughts on judging food 
web models.




Petchey, O.L., Beckerman, A.P. orcid.org/0000-0002-4797-9143, Riede, J.O. et al. (1 more
author) (2011) Fit, efficiency, and biology: Some thoughts on judging food web models. 
Journal of Theoretical Biology, 279 (1). pp. 169-171. ISSN 0022-5193 
https://doi.org/10.1016/j.jtbi.2011.03.019





This article is distributed under the terms of the Creative Commons Attribution-NonCommercial-NoDerivs 
(CC BY-NC-ND) licence. This licence only allows you to download this work and share it with others as long 
as you credit the authors, but you can’t change the article in any way or use it commercially. More 
information and the full terms of the licence here: https://creativecommons.org/licenses/ 
Takedown 
If you consider content in White Rose Research Online to be in breach of UK law, please notify us by 
emailing eprints@whiterose.ac.uk including the URL of the record and the reason for the withdrawal request. 
www.elsevier.com/locate/yjtbi
Author’s Accepted Manuscript
Fit, efficiency, andbiology: Some thoughts on judging
food web models
Owen L. Petchey, Andrew P. Beckerman, Jens O.




To appear in: Journal of Theoretical Biology
Received date: 12 August 2010
Revised date: 15 March 2011
Accepted date: 17 March 2011
Cite this article as: Owen L. Petchey, Andrew P. Beckerman, Jens O. Riede and Philip H.
Warren, Fit, efficiency, and biology: Some thoughts on judging food web models, Journal
of Theoretical Biology, doi:10.1016/j.jtbi.2011.03.019
This is a PDF file of an unedited manuscript that has been accepted for publication. As
a service to our customers we are providing this early version of the manuscript. The
manuscript will undergo copyediting, typesetting, and review of the resulting galley proof
before it is published in its final citable form. Please note that during the production process
errorsmay be discoveredwhich could affect the content, and all legal disclaimers that apply
to the journal pertain.
Παγε 1 οφ 9 




Οωεν Λ. Πετχηεψ1,2, Ανδρεω Π. Βεχκερmαν1, ϑενσ Ο. Ριεδε3, & 




1. Dεπαρτmεντ οφ Ανιmαλ ανδ Πλαντ Σχιενχεσ, Αλφρεδ Dεννψ Βυιλδινγ, 
Υνιϖερσιτψ οφ Σηεφφιελδ, Wεστερν Βανκ, Σηεφφιελδ Σ10 2ΤΝ, Υνιτεδ Κινγδοm. 
 
2. Ινστιτυτε οφ Εϖολυτιοναρψ Βιολογψ ανδ Ενϖιρονmενταλ Στυδιεσ, Υνιϖερσιτψ οφ 
Ζυριχη, Wιντερτηυρερστρασσε 190, ΧΗ−8057 Ζυριχη 
 
3. Σψστεmιχ Χονσερϖατιον Βιολογψ Γρουπ, ϑ.Φ. Βλυmενβαχη Ινστιτυτε οφ 
Ζοολογψ ανδ Αντηροπολογψ, Γεοργ−Αυγυστ−Υνιϖερσιτψ Γοεττινγεν, Γερmανψ. 
Παγε 2 οφ 9 
Αττεmπτσ το εξπλαιν παττερνσ ιν φοοδ ωεβ στρυχτυρε γο βαχκ ατ λεαστ το Ελτονσ 
(1927) δισχυσσιον αβουτ τηε ιmπορτανχε οφ οργανισm σιζε. Συβσεθυεντ 
εξπλανατιονσ ηαϖε δραων ον ενεργετιχσ, ποπυλατιον σταβιλιτψ, εϖολυτιον, 
στοιχηιοmετρψ, νατυραλ ηιστορψ, στατιστιχαλ χονστραιντσ, ανδ οβσερϖατιοναλ 
αρτεφαχτσ (δε Ρυιτερ ετ αλ., 1995; Dυννε ετ αλ., 2005; ε.γ., Λαωτον, 1989; 
Πιmm, 1991; Πολισ, 1991). Φεω οφ τηεσε εξπλανατιονσ αδδρεσσ αλλ ασπεχτσ οφ 
φοοδ ωεβ στρυχτυρε ανδ, νεχεσσαριλψ, τηε ωαψ τηεψ ηαϖε βεεν δεϖελοπεδ ανδ 
τεστεδ διφφερσ. Τηε χοmπλεξιτψ οφ φοοδ ωεβσ, τηε διφφιχυλτιεσ οφ σιmυλτανεουσλψ 
ινϖεστιγατινγ αλλ προχεσσεσ ιν τηεm, ανδ τηε διϖερσιτψ οφ θυεστιονσ ωε ωαντ το 
ασκ οφ τηεm ρεσυλτ ιν εξπλανατιονσ οφ φοοδ ωεβ στρυχτυρε τηατ αρε νυmερουσ 
ανδ διϖερσε ιν φορm, φυνχτιον, ανδ mοτιϖατιον. Ιν ουρ οπινιον, τηισ διϖερσιτψ χαν 
mακε ϕυδγεmεντσ αβουτ τηε βεστ εξπλανατιονσ οφ φοοδ ωεβ στρυχτυρε θυιτε 
διφφιχυλτ. Ηερε ωε χονσιδερ α ρεχεντ εϖαλυατιον οφ διφφερεντ φοοδ ωεβ mοδελσ 
(Αλλεσινα ιν τηισ ισσυε), ωηιχη ινχλυδεσ α mοδελ ρεχεντλψ προποσεδ βψ υσ, ιν 
τηισ ωιδερ χοντεξτ οφ τηε διϖερσιτψ οφ ποσσιβλε αππροαχηεσ ανδ mοτιϖατιονσ. 
 ϑοελ Χοηεν ανδ Χηαρλεσ Νεωmανσ χασχαδε mοδελ (Χοηεν ανδ 
Νεωmαν, 1985) ινιτιατεδ ιντερεστ ιν ωηατ αρε σοmετιmεσ τερmεδ στατιχ φοοδ 
ωεβ mοδελσ. Τηε χασχαδε mοδελ ωασ ονε οφ τηε φιρστ τοπολογιχαλ εξπλανατιονσ 
φορ φοοδ ωεβ στρυχτυρε (Λαωτον ανδ Wαρρεν, 1988). Τηε οριγιναλ γοαλ οφ τηε 
χασχαδε mοδελ ωασ το εξπλαιν τηε σχαλινγ αmονγ φοοδ ωεβσ οφ τηε νυmβερ οφ 
βασαλ, ιντερmεδιατε, ανδ τοπ σπεχιεσ. ςαριουσ ρεφινεmεντσ ανδ εξτενσιονσ οφ 
τηε χασχαδε mοδελ ηαϖε συβσεθυεντλψ βεεν δεϖελοπεδ (Αλλεσινα ανδ Πασχυαλ, 
2009; Αλλεσινα ετ αλ., 2008; Χαττιν ετ αλ., 2004; Χοηεν ετ αλ., 1990; Ροηρ ετ αλ., 
2010; Στουφφερ ετ αλ., 2005; Wαρρεν, 1996; Wιλλιαmσ ανδ Μαρτινεζ, 2000).  
Τηειρ χαπαχιτψ το πρεδιχτ α ϖαριετψ οφ φοοδ ωεβ παττερνσ ηασ βεεν τηορουγηλψ 
εξπλορεδ.  
 Ονε mαϕορ δριϖερ οφ τηισ δεϖελοπmεντ ανδ ρεφινεmεντ ηασ βεεν τηε 
θυαντιτατιϖε ασσεσσmεντ οφ ηοω ωελλ mοδελσ ρεπροδυχε τηε στρυχτυρε οφ ρεαλ 
φοοδ ωεβσ (Αλλεσινα ετ αλ., 2008; Χαττιν ετ αλ., 2004; Στουφφερ ετ αλ., 2005; 
Wιλλιαmσ ανδ Μαρτινεζ, 2000; Wιλλιαmσ ανδ Μαρτινεζ, 2008). Συχη θυαντιτατιϖε 
χοmπαρισονσ υσυαλλψ ινϖολϖεδ mεασυρινγ ηοω αχχυρατελψ α σετ οφ στρυχτυραλ 
προπερτιεσ αρε πρεδιχτεδ, φορ εξαmπλε προπορτιονσ οφ βασαλ, ιντερmεδιατε, ανδ 
τοπ σπεχιεσ. Τηε mοδελ ωιτη τηε σmαλλεστ ερρορ ισ δεεmεδ τηε mοστ πλαυσιβλε 
εξπλανατιον (Wιλλιαmσ ανδ Μαρτινεζ, 2008). Ρεχεντ δεϖελοπmεντσ ινχλυδε τηε 
φορmυλατιον οφ στατιχ mοδελσ οφ φοοδ ωεβσ φορ ωηιχη λικελιηοοδ−βασεδ mετηοδσ 
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οφ χοmπαρισον χαν βε περφορmεδ (Ροσσβεργ ετ αλ, 2006; Αλλεσινα ετ αλ., 2008). 
Τηε γοαλ ηασ βεεν το φινδ τηε σιmπλεστ ανδ σιmυλτανεουσλψ βεστ mοδελ φορ τηε 
οβσερϖεδ φοοδ ωεβ δατα. Μοδελσ, βασεδ ον ρεmαρκαβλψ φεω ανδ σιmπλε ρυλεσ 
οφ ασσεmβλψ, προϖιδε ϖερψ γοοδ mατχηεσ βετωεεν mοδελλεδ ανδ ρεαλ φοοδ 
ωεβσ (τηουγη σεε Φοξ, 2006). 
 Αλλ οφ τηεσε mοδελσ ρεθυιρε ασ α παραmετερ χοννεχτανχε, τηε δενσιτψ οφ 
λινκσ ιν α φοοδ ωεβ, ωηιχη χοντριβυτεσ το χοmπλεξιτψ. Νονε οφ τηεσε mοδελσ, 
τηερεφορε, εξπλαιν χοννεχτανχε, ωηιχη ιτσελφ ισ τηουγητ το δετερmινε mανψ 
φεατυρεσ οφ φοοδ ωεβ δψναmιχσ (ε.γ., Χοηεν ετ αλ., 1990; ΜαχΑρτηυρ, 1955; 
Μαψ, 1972). Τηε ινιτιαλ δεϖελοπmεντ οφ ουρ ρεχεντλψ προποσεδ DΒΜ mοδελ 
(Βεχκερmαν ετ αλ., 2006) ωασ το εξαmινε ωηετηερ αν εξπλανατιον οφ 
χοννεχτανχε χουλδ πλαυσιβλψ βε δεριϖεδ φροm οπτιmαλ φοραγινγ τηεορψ  α 
τηεορψ ωηιχη ιδεντιφιεσ σπεχιφιχ χονσυmερ ανδ ρεσουρχε τραιτσ ασ δετερmιναντσ 
οφ διετ χηοιχε ανδ βρεαδτη. Wε φουνδ τηατ συχη α mοδελ, ωηεν παραmετερισεδ 
ωιτη εmπιριχαλ δατα, διδ ινδεεδ mακε ρεασοναβλψ αχχυρατε πρεδιχτιονσ οφ 
οβσερϖεδ χοννεχτανχε. Αν εξτενσιον οφ τηισ ωορκ ρελατεδ τηεσε φοραγινγ τραιτσ 
τηρουγη τηειρ λινκσ ωιτη βοδψ σιζε (ι.ε., αλλοmετριχ σχαλινγ) (Πετχηεψ ετ αλ., 
2008) ανδ ηαδ θυιτε ϖαριαβλε συχχεσσ ιν εξπλαινινγ τηε στρυχτυρε (διστριβυτιον 
οφ τροπηιχ λινκσ αmονγ σπεχιεσ) οφ 15 φοοδ ωεβσ, ωιτη τηε περχενταγε οφ λινκσ 
χορρεχτλψ πρεδιχτεδ ρανγινγ φροm αβουτ 5 το 65%. Τηε φιτ οφ τηισ mοδελ (τηε 
αλλοmετριχ διετ βρεαδτη mοδελ  ΑDΒΜ) ϖαριεδ ωιτη χηαραχτεριστιχσ οφ τηε φοοδ 
ωεβσ βεινγ mοδελλεδ ανδ αλσο ωιτη τηε τψπε οφ ιντερσπεχιφιχ ιντεραχτιον ωιτηιν 
τηε φοοδ ωεβσ. Φορ εξαmπλε, ιντεραχτιονσ τηατ αρε τηουγητ το βε λεσσ ωελλ 
πρεδιχτεδ βψ οπτιmαλ φοραγινγ (διετ) τηεορψ, συχη ασ παρασιτισm, ωερε νοτ ωελλ 
πρεδιχτεδ. Τηισ φινδινγ ισ βροαδλψ ιν λινε ωιτη Σιη ανδ Χηριστενσενσ (2001) 
ρεπορτ αβουτ ηοω οπτιmαλ διετ τηεορψ γενεραλλψ ωορκσ ωελλ φορ φοραγερσ φεεδινγ 
ον ιmmοβιλε πρεψ, ανδ νοτ σο ωελλ φορ τηοσε τηατ ατταχκ mοβιλε πρεψ. Wε 
εmπηασισε τηατ εmπλοψινγ α διφφερεντ φοραγινγ mοδελσ φορ διφφερεντ τψπεσ οφ 
πρεψ ανδ πρεδατορ mιγητ ιmπροϖε ουρ αβιλιτψ το πρεδιχτ φοοδ ωεβ στρυχτυρε. 
 Τηε θυαντιτατιϖε συχχεσσεσ (ανδ φαιλυρεσ) οφ τηεσε mοδελσ αρε, ιν ουρ 
οπινιον, ιντριγυινγ. Ηοωεϖερ, περηαπσ mορε ιντερεστινγ ωερε τηε θυαλιτατιϖε 
φεατυρεσ οφ τηε ωορκ (Βερλοω ετ αλ., 2008). Σπεχιφιχαλλψ, ιτ (ι) φοχυσεδ ον 
δετερmιναντσ οφ χοννεχτανχε; (ιι) λινκεδ βιολογιχαλλψ τεσταβλε mεχηανισmσ οφ 
ινδιϖιδυαλ φοραγινγ βεηαϖιουρ το φοοδ ωεβ στρυχτυρε; ανδ (ιιι) προϖιδεδ α mοδελ 
τηατ χουλδ, ιν τηεορψ, βε παραmετερισεδ ινδεπενδεντλψ οφ τηε δατα ιτ αιmεδ το 
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πρεδιχτ. Ρεχεντλψ, Πετχηεψ ετ αλ. (2010) ηαϖε σηοων ηοω α mοδελ φουνδεδ ιν 
τηε φοραγινγ βεηαϖιουρ οφ ινδιϖιδυαλ οργανισmσ χαν βε εξτενδεδ το mακε 
πρεδιχτιονσ αβουτ τηε εφφεχτσ οφ τεmπερατυρε χηανγε ον ασπεχτσ οφ φοοδ ωεβ 
στρυχτυρε. Τηεσε πρεδιχτιονσ ωερε γρεατλψ φαχιλιτατεδ βψ τηε λεϖελ οφ mεχηανισm 
τηατ ωασ ινχλυδεδ ιν τηε ΑDΒΜ. 
 Αλλεσινα (τηισ ισσυε) πρεσεντσ χοmπαρισονσ οφ τηε ΑDΒΜ ωιτη τωο τψπεσ 
οφ mοδελ. Φιρστ, τηε ΑDΒΜ ωασ χοmπαρεδ το τηρεε mοδελσ τηατ ινχλυδεδ α 
πηενοmενολογιχαλ φοραγινγ ρυλε (ε.γ., χονσυmερσ χαν φοραγε ον ρεσουρχεσ 
ωιτηιν α παρτιχυλαρ σιζε ρανγε), βυτ διδ νοτ mακε εξπλιχιτ υσε οφ οπτιmαλ 
φοραγινγ, ορ ανψ οτηερ παρτιχυλαρ, τηεορψ το δεριϖε τηοσε ρυλεσ. Βροαδλψ 
σπεακινγ, τηε τηρεε mοδελσ πρεδιχτεδ ασ συχχεσσφυλλψ (ορ βαδλψ) ασ τηε ΑDΒΜ, 
βυτ ηαδ σοmεωηατ φεωερ παραmετερσ. Τηερεφορε, α χοmπαρισον τηατ χαρεδ ονλψ 
φορ εξπλανατορψ ποωερ ανδ mοδελ χοmπλεξιτψ φαϖουρεδ τηεσε λεσσ χοmπλεξ 
mοδελσ (ι.ε., νοτ τηε ΑDΒΜ). Wε νοτε, ιν πασσινγ, τηατ ωε διδ εξαmινε τηε 
εφφεχτ οφ ΑDΒΜ χοmπλεξιτψ (ι.ε., νυmβερ ανδ χοmβινατιον οφ παραmετερσ) ον 
πρεδιχτιϖε ποωερ. Ιν τηε ονλινε Συππορτινγ Ινφορmατιον φορ Πετχηεψ ετ αλ. 
(2008) ωε ρεπορτ τηε εφφεχτ ον εξπλανατορψ ποωερ οφ ρεmοϖινγ παραmετερσ 
φροm τηε mοδελ. Τηε ρεσυλτσ ινδιχατε τηατ σοmε παραmετερσ αρε mορε 
ιmπορταντ τηαν οτηερσ, φορ εξαmπλε τηε σχαλινγ οφ ατταχκ ρατε ωιτη πρεψ σιζε 
αππεαρσ το ηαϖε λιττλε ινφλυενχε ον εξπλανατορψ ποωερ. Τηισ χουλδ βε δυε το 
mορε χοmπλεξ φορmσ οφ σχαλινγ οφ ατταχκ ρατε ωιτη πρεψ (ανδ πρεδατορ) mασσ 
(Αλϕετλαωι ετ αλ., 2004; ςυχιχ−Πεστιχ ετ αλ., 2010).  
 Σεχονδ, τηε ΑDΒΜ ωασ χοmπαρεδ ωιτη τηρεε οτηερ στατιχ φοοδ ωεβ 
mοδελσ: α ρανδοm mοδελ, τηε χασχαδε mοδελ (Χοηεν ανδ Νεωmαν, 1985), 
ανδ α γρουπ mοδελ (Αλλεσινα ανδ Πασχυαλ, 2009).  Τηεσε τηρεε mοδελσ σηαρε 
τηε χοmmον φεατυρε οφ λαχκινγ αν εξπλιχιτ βιολογιχαλ mεχηανισm φορ ασσιγνινγ 
λινκσ. Ιν τηισ χοmπαρισον, τηε ρεσυλτσ ινδιχατεδ τηατ τηε ΑDΒΜ πρεδιχτεδ mορε 
συχχεσσφυλλψ τηαν τηε ρανδοm ανδ χασχαδε mοδελ, βυτ νοτ ασ ωελλ ασ τηε 
γρουπ mοδελ. Αττεmπτινγ το αχχουντ φορ διφφερενχε αmονγ τηε χοmπλεξιτψ οφ 
τηε χοmπετινγ mοδελσ ωασ νοτ στραιγητφορωαρδ ανδ αλτηουγη χονχλυσιονσ 
αππεαρεδ νοτ το φαϖουρ τηε ΑDΒΜ, τηεψ ωερε ηεαϖιλψ δριϖεν βψ διφφερενχεσ ιν 
mοδελ χοmπλεξιτψ. Αγαιν, χοmπαρισονσ τηατ χαρεδ ονλψ φορ τηε προβαβιλιτψ οφ 
οβταινινγ τηε οβσερϖεδ δατα τενδεδ το συγγεστ τηατ τηε ΑDΒΜ ωασ νοτ τηε 
βεστ mοδελ. 
 Τηεσε ρεσυλτσ προϖιδε α υσεφυλ περσπεχτιϖε, ανδ ωε αππλαυδ τηε 
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δεϖελοπmεντ οφ αππροπριατε τεχηνιθυεσ (ε.γ., χαλχυλατιον οφ ΑΙΧ) το φαχιλιτατε 
χοmπαρισον αmονγ χοmπαραβλε mοδελσ. Ηοωεϖερ, ωε αρε χονχερνεδ τηατ 
ωηολλψ στατιστιχαλ χοmπαρισονσ, φορ εξαmπλε βψ χοmπαρινγ ΑΙΧ, χαννοτ αχχουντ 
φορ ιmπορταντ θυαλιτατιϖε διφφερενχεσ αmονγ mοδελσ, συχη ασ τηε λεϖελ ατ ωηιχη 
mεχηανισm ισ ρεπρεσεντεδ. Ιν τηε DΒΜ ανδ ΑDΒΜ τηε mεχηανισm οφ πρεψ 
σελεχτιον ισ βασεδ ον ενεργψ mαξιmισατιον. Οτηερ mοδελσ  συχη ασ τηε νιχηε 
mοδελ (Wιλλιαmσ ανδ Μαρτινεζ, 2000) φορ εξαmπλε  σετ διετ βρεαδτησ 
αχχορδινγ το σοmε στατιστιχαλ ρυλε. Ιν τηε χασε οφ τηε νιχηε mοδελ, ιν εσσενχε, 
εαχη χονσυmερ εξπλοιτσ α ρανδοm φραχτιον οφ τηε νιχηε αξισ βελοω ιτ. Τηισ ρυλε 
mιmιχσ, στοχηαστιχαλλψ, τηε σορτ οφ παττερν οφ διετ βρεαδτησ τηατ mιγητ εmεργε 
φροm χονστραιντσ γενερατεδ βψ α mορε χοmπλεξ mεχηανιστιχαλλψ βασεδ 
υνδερστανδινγ οφ φοραγινγ βιολογψ. Ιν οτηερ ωορδσ, τηε σιmπλερ mοδελ ισ α 
στατιστιχαλ αππροξιmατιον το τηε mορε χοmπλεξ mεχηανιστιχ ονε. Wερε τηε τωο 
το mακε εθυαλλψ γοοδ πρεδιχτιονσ, τηε φαχτ ρεmαινσ τηατ τηε σιmπλερ mοδελ, 
ωηιλε α βεττερ εξπλανατιον ιν τηε σενσε οφ εφφιχιενχψ ιν τηε υσε οφ παραmετερσ, 
ισ τηε ποορερ ιν τερmσ οφ βιολογιχαλ υνδερστανδινγ. Ιν mορε γενεραλ τερmσ, ονε 
mιγητ δεϖελοπ α βιολογιχαλλψ γρουνδεδ mεχηανιστιχ mοδελ τηατ πρεδιχτσ α 
παρτιχυλαρ ρελατιονσηιπ βετωεεν τωο ϖαριαβλεσ, ανδ τηεν φινδ τηατ α ρεγρεσσιον 
mοδελ (ι.ε., α στατιστιχαλ δεσχριπτιον) ωιτη φεωερ παραmετερσ πρεδιχτσ εθυαλλψ 
ωελλ. Χαν αναλψσισ οφ τηε εφφιχιενχψ οφ τηε ρεγρεσσιον mοδελ βε χονσιδερεδ α 
τεστ οφ τηε mορε mεχηανιστιχ mοδελ? Ρεϖιεωερσ οφ ουρ οριγιναλ αρτιχλε σεεmεδ 
το τηινκ νοτ, ανδ αδϖισεδ υσ αγαινστ τηε τψπεσ οφ χοmπαρισον περφορmεδ βψ 
Αλλεσινα. Τηυσ, ωε βελιεϖε τηατ τηε αναλψσισ ιν Αλλεσινασ αρτιχλε ισ ιντερεστινγ, 
βυτ πλαχεσ τηε εmπηασισ, ιν ουρ ϖιεω τοο εξχλυσιϖελψ, ον στατιστιχαλ mοδελ 
χοmπαρισον, ανδ τοο λιττλε ον τηε κνοωλεδγε οφ τηε βιολογψ ανδ βεηαϖιουρ οφ 
οργανισmσ.  Τηε αππροαχη ιτσελφ ισ νοτ ατ φαυλτ, βυτ ωε αρε νοτ χονϖινχεδ τηατ ιτ 
σηουλδ βε τηε ονλψ αρβιτερσ ιν ϕυδγινγ τηε ϖαλυε οφ τηε mοδελσ.  Wε βελιεϖε 
βοτη τψπεσ οφ mοδελ (ανδ διφφερεντ mετηοδσ οφ τεστινγ τηεm) ηαϖε ιmπορταντ, 
βυτ διφφερεντ, παρτσ το πλαψ ιν δεϖελοπινγ ουρ υνδερστανδινγ οφ φοοδ ωεβσ, βυτ 
σιmπλε χοmπαρισον οφ τηε τωο ισ νοτ τηε βεστ ωαψ το τακε τηισ φορωαρδ. Τηε 
ρεmαινδερ οφ τηισ mσ δεσχριβεσ ωηατ ωε χονσιδερ αρε στρονγερ τεστσ οφ τηε 
ΑDΒΜ. 
 Ουρσ ανδ οτηερ mοδελσ mιγητ βε γεττινγ τηε ριγητ ανσωερσ (σοmετιmεσ) 
φορ (σοmετιmεσ) τηε ωρονγ ρεασονσ. Τηε διφφιχυλτψ τηισ πρεσεντσ ισ 
χοmπουνδεδ βψ φεατυρεσ οφ τηε φοοδ ωεβ δατα τηατ τηε mοδελσ αρε τρψινγ το 
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πρεδιχτ, συχη ασ σαmπλινγ, σχαλε ανδ ρεσολυτιον. Ιτ ισ αλωαψσ ποσσιβλε α mοδελ 
ισ χαπτυρινγ σοmε φυνδαmενταλλψ χορρεχτ προχεσσεσ, βυτ φαιλσ το χορρεχτλψ 
αχχουντ φορ παρτιχυλαρ χηαραχτεριστιχσ ιν τηε δατα, ωηιχη mαψ ρεφλεχτ λιmιτατιονσ 
οφ τηε δατα, ρατηερ τηαν φυνδαmενταλ φεατυρεσ οφ τηε σψστεm βεινγ δεσχριβεδ. 
Τηε φολλοωινγ ιλλυστρατιϖε τεστσ χουλδ προϖιδε ινφορmατιον αβουτ ιφ ανδ ωηεν τηισ 
ισ τηε χασε. 1) Χοmπαρισονσ οφ πρεδιχτεδ ωιτη οβσερϖεδ φοοδ ωεβ στρυχτυρε 
ωηεν τηε ΑDΒΜ ισ παραmετερισεδ ινδεπενδεντλψ οφ φοοδ ωεβ δατα. Τηισ ωιλλ 
ρεθυιρε θυαντιφψινγ τηε αλλοmετριεσ οφ φοραγινγ βεηαϖιουρ τηατ φεεδ ιντο ουρ 
mοδελ (ε.γ., Βροσε 2010). Ινσυφφιχιεντ, αππροπριατε ινφορmατιον οφ τηισ κινδ ατ 
τηε τιmε οφ πυβλιχατιον mεαντ τηατ ωε ηαδ το εστιmατε τηε αλλοmετριεσ τηατ βεστ 
φιτ τηε φοοδ ωεβ δατα (Πετχηεψ ετ αλ., 2008). Ασσεσσmεντσ υσινγ ινδεπενδεντ 
δατα αβουτ αλλοmετριεσ ωιλλ βε αβλε το τεστ ιφ τηε mοδελ χαν σιmυλτανεουσλψ 
πρεδιχτ χοννεχτανχε ανδ στρυχτυρε. 
 2) Ασσεσσmεντ οφ τηε mοδελσ αβιλιτψ το εξπλαιν χοmπαρατιϖε δατα αβουτ 
φοοδ ωεβ στρυχτυρε, φορ εξαmπλε ϖαριατιον ιν φοοδ ωεβ στρυχτυρε αλονγ αν 
ενϖιρονmενταλ γραδιεντ, ορ αmονγ διφφερεντ ενϖιρονmεντσ. Τηισ τψπε οφ τεστ 
ωουλδ ρεθυιρε θυαντιφιεδ ϖαριατιον ιν φοραγινγ αλλοmετριεσ αλονγ τηε γραδιεντ, 
ωηιχη ωουλδ βε φεδ ιντο τηε mοδελ το γιϖε πρεδιχτιονσ οφ φοοδ ωεβ στρυχτυρε ασ 
α φυνχτιον οφ ενϖιρονmενταλ χονδιτιονσ (ε.γ., Πετχηεψ ετ αλ., 2010). Τηισ χουλδ 
βε χοmπαρεδ το οβσερϖεδ ϖαριατιον ιν φοοδ ωεβ στρυχτυρε χαυσεδ βψ 
ενϖιρονmενταλ ϖαριατιον. 
 Χοmmον το τηεσε τωο τψπεσ οφ τεστ ισ mανιπυλατιον οφ τηε ασσυmπτιονσ 
ορ ϖαριαβλεσ οφ τηε mοδελ. Μεασυρεmεντσ οφ δεϖιατιον βετωεεν πρεδιχτεδ ανδ 
οβσερϖεδ παττερνσ οφ χοmπλεξιτψ ορ στρυχτυρε ιλλυmινατε ωηεν ανδ ωηψ τηε 
mοδελ ισ ωρονγ. Τηεσε δεϖιατιονσ τηεν λεαδ το δεϖελοπmεντσ, ρεφινεmεντσ, 
ανδ ποσσιβλψ εϖεν το ρεϕεχτιον οφ τηε ιδεα τηατ φοραγινγ αλλοmετριεσ ανδ ορ 
οπτιmαλ φοραγινγ αρε ινφλυεντιαλ δριϖερσ οφ φοοδ ωεβ στρυχτυρε (νοτε τηατ τηισ ισ 
νοτ νεχεσσαριλψ τηε σαmε ασ ρεϕεχτινγ φοραγινγ αλλοmετριεσ ανδ ορ οπτιmαλ 
φοραγινγ τηεmσελϖεσ). Υσεφυλ δεϖελοπmεντσ mιγητ ινχλυδε τηε αδδιτιον οφ 
στοχηαστιχ προχεσσεσ, συχη ασ σαmπλινγ, ωηιχη χουλδ προδυχε mοδελσ τηατ αρε 
προβαβιλιστιχ ιν νατυρε (Αλλεσινα τηισ ισσυε), ανδ αχχουντ φορ τηε διϖερσιτψ οφ 
φοραγινγ mοδεσ ανδ ηαβιτσ αmονγ χονσυmερ.  
 Wε ηαϖε ιδεντιφιεδ α νυmβερ οφ τεστσ ωε φεελ ωουλδ βε αππροπριατε φορ 
εϖαλυατινγ ουρ mοδελ(σ). Τηεσε τεστσ αρε τηε ρεσυλτ οφ δεφινινγ πηιλοσοπηιχαλλψ 
τηατ ουρ mοδελ ωασ φορmυλατεδ βψ χονσιδερινγ τηε βιολογιχαλ προχεσσεσ τηατ 
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γενερατε λινκσ ιν α φοοδ ωεβ  ι.ε., τηατ οπτιmαλ φοραγινγ βεηαϖιουρ υνδερπινσ 
τηε χοmπλεξιτψ ανδ στρυχτυρε οφ τηε φοοδ ωεβ.  Wε βελιεϖε τηατ mυχη χουλδ βε 
ρεϖεαλεδ αβουτ τηε υσεφυλνεσσ, αππροπριατενεσσ ανδ εφφεχτιϖενεσσ οφ φοοδ ωεβ 
mοδελσ βψ νατυραλ ορ mανιπυλατιϖε εξπεριmεντσ. Νεϖερτηελεσσ, ιτ ισ χλεαρ τηατ 
τηερε αρε mανψ χοmπλεmενταρψ αππροαχηεσ το βυιλδινγ α φοοδ ωεβ mοδελ, 
ωιτη διφφερεντ mοτιϖατιονσ, διφφερεντ φορmυλατιονσ, ανδ διφφερεντ τψπεσ οφ 
βιολογιχαλ δεταιλ σπεχιφιεδ (ανδ τηεσε φεατυρεσ mαψ βε χονφουνδεδ αmονγ 
mοδελσ).  Ασ α ρεσυλτ, τηερε αρε α ωιδε ϖαριετψ οφ mετηοδσ φορ τεστινγ τηε 
mοδελσ αγαινστ δατα  νοτ αλλ οφ ωηιχη αρε αππροπριατε ιν αλλ χασεσ. Wηετηερ 
ωε χηοοσε το σταρτ φροm τηε βιολογψ ενδ οφ τηε σπεχτρυm (βυιλδ φροm τηε 
γρουνδ υπ), ορ φροm τηε mορε αβστραχτ mοδελλινγ ενδ (ρεϖερσε ενγινεερινγ), σο 
λονγ ασ ωε χαν mεετ ιν τηε mιδδλε τηερε mιγητ βε λιττλε προβλεm ωιτη τακινγ 
βοτη αππροαχηεσ ατ ονχε. 
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Understanding the structure of food webs is a long running challenge in 
ecology. 
 
Food web models vary in their motivation, formulation, and amount of biology. 
 
Model comparisons should take these differences into consideration. 
 
Much could be revealed about food web models by natural or manipulative 
experiments. 
 
